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Eléments d’analyse de la structure des populations et de I'évolution
d’une espece rudérale pantropicale,
Phyllanthus urinaria L. (Euphorbiaceae).

2. Etude de la variation génétique et de sa traduction phénotypique
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Résumé : L.a premiére partie de ce travail (Etude du polymorphisme de l'entité P. urinaria
et premier essai de classification) a été publiée dans le Bulletin du Muséum, section B,
Adansonia 6 (1) : 63-74 (1984). Dans cette 2€ partie, 'auteur envisage la variation génetique
et sa traduction phénotypique. Le résumé détaillé de 'ensemble de cette étude hgure
au début de la premiére partie,
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Summary : The first instalment of these contributions (an account of the polymorphism
of P. urinaria in its broad sense and a first attempt of an infraspecilic classﬁlc?tlon)
has been published in this periodical (Bulletin du Muséum, section B, Adansoma 6 (1) :

63-74, 1984). In this second instalment, the author considers the genetic variation and
1ts bearings on the phenotype. A more extensive summary on the Evholg complex of
the problems involved has been published as an introduction of the first instalment of

these contributions.

Robert Haicour, Université Paris-Sud, Laboratoire de Botanique 11, Bat. 360, 91405 Orsay
Cedex, France.

La morphologie traduit, en général, extérieurement la const.ituti(»p intime de 'étre,
mais quelle que soit son importance, 'analyse phénotypique est insuflisante. Un ne peut
Pas comprendre, au vu des caractéristiques morphologiques des divers organes des portions
Vegétatives ou reproductrices, les rapports généliques existant enire les différentes popu-
lations que nous avons pu décrire. A

Aussi, cette premiére étape cytomorphologique sur laquelle es't obhgé de |
le systématicien étant franchie, elle en appelle une seconde, consacree aux aspects d’ordre
génétique touchant les éventuelles relations entre les unites identiﬁées.. g | '

Pour réaliser cette étude génétique, un vaste programme d’hybridation a eté effectue
“I S"appuyant sur notre premier essai de classification (Haicour, 1984). Ce.l“'"“" en.eﬂ'e.t,
"0us a amené 4 distinguer dans l'ensemble des taxons 1 constituant l’en?n?e' P. urtnaria
deux sous-ensembles (ou lignées) les Radiaires (R) et les Spiralés (), caractérisés par I"orne-
Yentation de la graine (forme du hile et disposition des cotes sur les faces latérales). Dans

s'appuyer

l. Le terme de taxon est appliqué a toute population dont les individus présentent des caracteres

mOl‘phologiqUES ou caryologiques, permettant de la distinguer d'une autre.
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chacun d’entre eux, l'existence de taxons a 50 et 100 chromosomes nous a conduit en déf-
nitive a la reconnaissance de 4 unités systématiques distinctes (50 S, 50 R, 100 5 et 100 R).
Ceci nous permettra en outre de voir si la classification a laquelle nous étions parvenu dans

un premier temps correspond a une réalité génétique.

I. ETUDE GENETIQUE : RESULTATS DES CROISEMENTS ET ANALYSE DES BARRIERES
DE REPRODUCTION

A. AFFINITES DES INDIVIDUS APPARTENANT A UNE MEME POPULATION

Nous avons énoncé que I’homogénéité intra-population dérivait du mode de constitu-
tion des populations & partir d’'un stock génétique en fait assez restreint (BanciLoox-
Rossieyorn, Rossieanorn, Haicour & Monniavx, 1978). Afin de mieux connaitre le deter-
minisme de cette homogénéité, nous avons réalisé 4 Orsay des autofécondations et des
croisements entre individus d’'une méme population.

Nous avons procédé de la maniére suivante : on multiplie végétativement 2 plantes A
et B prises au hasard dans une population. Lorsque les boutures de A et de B sont suthsam-
ment développées, on porte le pollen d’une plante A sur ses propres fleurs ¢ ; ce qul conduit
a la descendance A’. On opére de la méme maniére sur une bouture B ; ce qui conduitl a la
descendance B’. D’autre part on réalise les croisements réciproques A X B et B x A, qu
fournissent respectivement la descendance A" B” et B” A", Les résultats de ces expérimen-
tations montrent, tout au moins au niveau de précision auquel nous avons travaillé, quon
ne peut pas différencier les 4 descendances A’, B, A'B" et B’A".

Toutes les plantes ainsi obtenues sont fertiles. Elles reproduisent dans tous les cas
structure morphologique des individus de départ.

Nos essais avant été réalisés dans des conditions écologiques contrdlées la grande
ressemblance des individus constituant une population ne peut découler d'une simple con-
vergence de forme, ou d’une écomorphose de tous les individus d’une population. Lette
homogénéité est done effectivement Jiée au mode de reproduction de ces plantes. Elle
résulte, comme nous 'avons déja signalé a4 'occasion du mode de constitution des popula-
tions, d’autofécondations et (ou) de croisements consanguins répétés.

Quor qu’il en soit, les individus d'une méme population ont des liens de parente tres
importants et done une distance génétique trés faible.

Néanmoins nous avons toujours observé dans les descendances A’, B, A'B
ci-dessus décrites, une certaine proportion de graines non viables. La fréquence d
« ratés » issus d’autofécondations varie, selon les populations considérées, de 5 @ 50 %0
Famplitude de cette vamation est beaucoup plus faible lorsqu’il s’agit de croisements 04
d’autofécondations au sein d'une méme population.

la
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B. ANALYSE DES AFFINITES ENTRE TAXONS D'UNE MEME UNITE 50 S, 50 R, 100 § OU 100%

Comme dans chacune de ces umités précédemment définies, les diverses populatior®

sont plus ressemblantes entre elles qu'elles ne ressemblent 4 d’autres, nous avons Vo
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détecter, I'intensité de leur éventuel lien de parenté en réalisant une série de croisements
(annexes 1 et 1’, 3 et 3', 5 et 5', Tet 7').

On peut observer deux types de comportements selon les unités auxquelles on
’
s'adresse.

1. Cas des 50 S, 100 S, 100 R.

Bien que la morphologie des divers éléments dans chacune de ces unités soit assez
voisine, il existe néanmoins des différences permettant de les identihier : taille des feulles,
longueur des axes, couleur du feuillage, floraison plus ou moins exubérante, intensité de la
ramification ete...

Les plantes sont interfécondes et leur descendance est fertile. 1l y a done & l'intérieur
de ces unités des échanges génétiques possibles : ceux-ci doivent I'étre d’autant plus que les
populations sont sympatriques. Cette réflexion doit étre soumise a la critique. LElle nécessite
d'une part d’étre vérifiée par une meilleure étude des populations naturelles, avec un impor-
tant échantillonnage dans une zone de contact de 2 populations appartenant a une meme
umité. D’autre part, on observe des incompatibilités entre taxons allant du simple refus
de nouaison, jusqu’a la formation de graines non viables, dont le taux peut dépasser 90 %
et peut varier selon le sens des croisements (annexe D). Néanmoins, dans ces cas, on peul
expérimentalement obtenir des hybrides. Ceux-ci ressemblent a leurs parents qui sont eux-
memes, nous 'avons dit, le plus souvent morphologiquement peu différents. Il n'en reste
pas moins vrai, quelle que soit I’homogénéité observee, qu'il existe une certaine hétéro-
genéité génétique. L’hybridation conduit & de nouvelles combinaisons qui, jointes aux
mutations, peuvent aboutir, dans un certain nombre de cas, a ’établissement d’un meilleur
rapport de la plante avee son milieu. Tout en conservant les caractéristiques morphologiques
globales, ces modifications génétiques assurent une micro-évolution qui permet & lespece
de se diversifier peu & peu, ou de se maintenir dans un hiotope lors des petites variation.s
ccologiques, et probablement de conquérir de nouvelles stations dans la limite des possi-

ol Juik RN ) . ’
bilités d expression du nouveau genotype.

2. Cas des 50 R.

L’analyse de I'unité 50 R dont le comportement est différent par certains traits, de
celles étudiées précédemment apporte de nombreux enseignements.

Y * : A - wy , | Y RIGCNOL

Nous avons déja signalé, dans un article antérieur (NozeraN, BanciLnon-Rossienor,

& Haicounr, 1978), son hétérogénéité phénotypique. Flle est en réalité constituée de 2 groupes

d . : : ' siatiques et
¢ taxons. Le premier, que nous appelons 50 R,, regroupe des populations asiatiq

“ Introduites » dans d’autres régions intertropicales du monde. Ces plantes ont un port

dressé, des fruits mamelonnés et des oraines a 2-4 fovéoles. Le second, 50 R,, rassemble

les populations asiatiques Pg, 153 A et B, dont les individus ont un port sub-horlzontafl
‘aracteristique ainsi que des fruits et graines dépourvus d’ornementation a relief marque.

a) Affinités entre les diverses populations o0 Hj.
présentent entre elles des daffe-

Les populations asiatiques de ce groupe (P, Pal, Py |
rande taille de son axe

re : s 1culie
fICes assez importantes. P, se distingue pal‘thllel‘emem par la g
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orthotrope principal, et celle de ses feuilles, par la longueur de ses entre-nceuds, et par une

ramification peu importante.
Les populations « introduites » se distinguent entre elles essentiellement par la taille

et le nombre des feuilles sur les rameaux plagiotropes, par la longueur de I'entre-nceud

des RP ainsi que par la présence ou I'absence d’anthocyanes.
Toutes les populations « introduites » et asiatiques de ce groupe sont interfertiles

et ménent 4 des hybrides eux-mémes fertiles. Lors des croisements, 1l apparait cependant
des barrieres reproductives que nous avons particuliérement étudiées, a 'intérieur de cette
unité (Haicour, Rossienor, L. & Rossienor, M., 1984). Leur intensite varie suivant les

sénotypes mis en présence, mais également, suivant le sens du croisement.
Ces barrieres se manifestent dans le sens femelle-méle, par des blocages de I'embryon

(annexes 1 et 1’). Cet effet d’origine maternelle traduit I'incompatibilité plus ou moIns
importante des géndmes J et 9, et semble d’autant plus accentué que les distances génétigues
séparant les populations mises en jeu sont importantes.

b) Affinités entre les diverses populations 50 R,.

Les populations Pg, 153 A et B sont tres ressemblantes ; Pg est un peu plus ramifié
que les autres, ses entre-nceuds sont un peu plus courts que chez 153 A et B. Ces différentes
populations sont parfaitement interfécondes, leur descendance hybride est fertile et morpho-
logiquement identique aux parents. Les barriéres de fécondité sont pratiquement Inexis-
tantes, ce qui implique une trés grande parenté entre ces populations.

¢) Affinités entre taxons 50 Ry et 50 R,.

Les croisements réalisés entre plantes appartenant aux groupes 50 R et 50 R, ménent
le plus souvent & une descendance hybride. Dans la majorité des cas, ces hybrides sont plus
vigoureux que les parents et fertiles. Les croisements réciproques (50 R, x 50 R,) ne donnent
alors pas de réponses éequivalentes (Tableau 1).

— Croisements @ 50 R; X & 50 R.,.

Lorsque c’est un individu 50 R, (a I'exception de P,) qui est utihisé comme femelle,
les hybrides obtenus sont fertiles. Ils ont un port sub-horizontal assez net et sont vigoureux. |
Les fruits et les graines sont de type maternel. Il y a done dans I'unité 50 R des échanges
possibles entre individus morphologiquement différents. Cependant si on utilise Py comm® b
les hybrides n’évoluent pas au-deld du stade rosette. On observe au niveau de leur meéristeme
radical un trés faible taux de divisions cellulaires qui conduit & un arrét de la croissanc®
Ce taxon P,, remarquable parmi les 50 R asiatiques par la grande taille de ses feutlles,
présente donc une distance génétique vis a vis des 50 R, plus grande que les autres popt
lations du groupe des 50 R,, puisqu’il ne méne pas a4 des hybrides fertiles.

— Croisements @ 50 R, X & 50 R,.

Lorsque la plante utilisée comme femelle provient du groupe 50 R,, les hybrides qua"d ‘
ils peuvent se développer, présentent un caractére morphologique qui n'existe pas c'hez
les parents. La 1T feuille de chaque RP est déjetée vers I'axe orthotrope. Ces hyb"“_’,es
sont fertiles et portent des fruits de type rugueux et des graines pourvues de foveéoles. LS
caractéres apportés par le parent § sont donec dominants par rapport a ceux de 50 Ry
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Tapreau 1 : Résultats des confrontations a l'intérieur d’un groupe ou entre différents groupes de taxons composant 'espece
Phyllanthus urinaria.
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En outre, 'effet d’hétérosis observé chez ces hybrides est plus visible que chez ceux résultant
du eroisement inverse. Il se manifeste en particulier par une surface assimilatrice plus
importante que chez les parents (Haicour & Monrrorr, 1983) et varie en fonction de
Porigine géographique de la population 50 R, utihsée. [1 est plus marqué lorsque le pollen
provient d’une population américaine ou africaine, que lorsqu’il provient d’une population
asiatique. A I’éloignement géographique correspond done un éloignement génétique qui se
manifeste dans le cas présent par des phénoménes d’hétérosis importants.

Les résultats des back cross (Haicour & Montrort, 1983) effectués entre hybrides
(50 R, @ — 50 R, &) et parent 50 R; 3 qui aménent dans la plupart des cas des formes
tératologiques, confirment I’éloignement génétique relatif des groupes 50 R, et 50 R,
On arrive 4 la méme conclusion lorsqu’on étudie les résultats des croisements (Pg § X
P, &) ou (Pg @ X Py, &). En effet, les hybrides obtenus dans ces cas sont le plus souvent
bloqués a différents stades de leur morphogenése (2 cotylédons étalés ou stade rosette,
(annexes 1 et 17).

De plus les croisements (Pg @ X Py, 3) qui donnent des hybrides généralement hloques
au stade 2 cotylédons étalés, et (153 B @ X Py, &) qui donnent de beaux hybrides vigoureux,
montrent bien que, malgré leur forte ressemblance morphologique, les 2 populations P
et 153 B sont génétiquement différentes.

En outre, certains croisements entre les 2 groupes de 50 R permettent de préciser qu’il
n’y a pas, tout au moins dans ces cas précis, de phénoméne d’apomixie (Haicour, 1983).
En effet, lors des croisements P ;@ % 55 A 3 (annexes 1 et 1') on ne trouve, dans la Iy, que
des formes hybrides dont la morphologie est trés distincte de celle des parents.

3. Enseignements apportés par l'analyse de chaque unité systématique.
A Tintérieur des 50 S, 50 R, 100 S et 100 R les populations sont en général infertiles

et sont done génétiquement proches.

Dans le cas des 50 R, cependant, les résultats des croisements reflétent I’ hétérogéneite
de cette unité qui apparait deés lors effectivement constituée de 2 groupes 50 Ry et 50 .R?
comme nous 'avions déja noté lors de I’étude morphologique. Généralement, la proximite
génetique des taxons d'une méme unité est telle que les hybrides ne présentent pas d’effet
d’hétérosis.

Cependant, au fur et & mesure que la distance génétique entre taxons s accroit, OF
peut passer par une étape ou les différents génotypes sont encore génétiquement assez
voisins pour que des échanges existent & 'occasion de croisements, et conduisent 3 des
hybrides fertiles, mais déja suffisamment éloignés pour que ces hybrides soient tres Vig(f“’
reux. C’est ce que I'on observe lors des croisements mettant en jeu un 50 R, et certal®
50 R,. Ce fait révéle que la diversification dans 'unité 50 R est déja en cours de réalisa-
tion.

On peut remarquer aussi, & ce niveau, que les différentes populations africaines et
américaines sont interfertiles de méme que leur descendance, donc encore génétiquem‘mt
peu éloignées, ce qui suppose que la dérive de ces taxons s’est effectuée de maniere parall'e]e
sur chacun de ces continents, ou que leur introduction est relativement récente.

Dans chaque umté, 1l existe des barriéres reproductives d’intensité variable (qui jouent
un role majeur dans la diversification de 'espéce P. urinaria, puisqu’elles tendent a isoler
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des génotypes qui vont ensuite évoluer de maniére indépendante (Guinocuer, 1973 ;

Avara, 1982).

Ces incompatibilités sont traduites par des mécanismes disolement reproductif post-
zygotiques qui sont de deux types :

oo

— Dans le premier type, observable quel que soit le sens du croisement §_x ¢, 'impor-
tance de I'incompatibilité présente un gradient : ou bien les plantes hybrides ont un déve-
loppement complet mais présentent une fertihité réduite (dépression hybride : faible taux
de nouaison), ou bien les plantes hybrides n’atteignent pas la maturité sexuelle parce que
leur développement est arrété a difiérents stades : deux cotylédons étalés, rosette de femilles,

1¢T ou 2¢ rameau plagiotrope étale.
— Dans le second type les incompatibilités sont observées uniquement dans le sens

femelle-male (@ X 8‘)) Elle se traduisent par un arrét de 'embryogenése a un stade plus

ou moins avancé, avec parfois lyse des tissus a I'intérieur de la graine. Ces effets d’origine

maternelle, en éliminant I'intervention de certains génotypes males, agissent done comme

un crible naturel jouant un roéle coup de frein, dans I'action « pulvérisante » des processus
. > s A . - . . . 2 . y 0,

de la microévolution. Par le contrdle qu’ils instaurent, ils limitent a la fois I'étendue et la

rapidité des changements au niveau de I'information génétique du groupe, ce qui entraine

une évolution lente et progressive.

C. AFFINITES ENTRE TAXONS APPARTENANT A DES UNITES DIFFERENTES

Connaissant la structure de chacune des quatre unités (50 S, 50 R, 100 S, 100 R), nous

. » ' - . » » .
avons cherché 4 déterminer quels étaient les mecanismes qui permettalent le maintien d'un
tel polymorphisme, en réalisant des croisements entre individus appartenant a des unites

différentes.

1. Confrontations entre taxons R et S ayant le méme nombre de chromosomes.

a) Croisements entre diploides R et S (annexes 2, 2’ et 4, &).

A la suite des croisements b0 R x 50 5, on peut observer de nombreux hybrides dont
la croissance est le plus souvent stoppée au stade 2 cotylédons étalés quand le parent 50 R

appartient au groupe 50 R,. Lorsqu’il est du groupe 50 Ry, les croisements ne donnent pas
de descendants, sauf dans de trés rares cas ou P, est utilisé comme @. Ces hybrides ne portent

Jamais de fruits, leur pollen est tres déformé et sont done vraisemblablement stériles.

On peut tirer de ces résultats 2 enseignements : A o
Tout d’abord, il n’existe entre diploides Radiaires et Spiralés que des possibilites

v o ’ r
d’échanges extrémement réduits. Ces deux <ous-ensembles sont donc separes par une

barriére reproductive importante. | ¥ :
. . ’ ?al - ™ 1e 2OUTDT LOUS
Ensuite, la distance génétique existant entre 50 R et 50 S n'est pas umiorme j u

les taxons, ce qui imphque que chacun d’'entre eux a subi une dérive génétique propre,

" & » . b S 4 ’ s
qui peut ’amener a se différencier sensiblement au sein d’une nmte‘(P2 par exemple).
Enfin, les résultats de ces croisements confirment I'hétérogénéité du groupe 50 R

Puisque les réponses fournies par les taxons 50 R, et 50 R, lors des croisements ne sont pas

identiques.
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b) Croisements entre tétraploides R et S (annexes b, 8 et 8').

Lorsqu’on croise des 100 R avec des 100 5, on peut obtenir des fruits et des graines
mais ces dernieres sont vides. Ceci marque l'existence d’une barriére reproductive trés
importante qui disjoint ces deux unités. Cette constatation implique que la distance gene-
tique entre les taxons R et S varie en fonction du degre de ploidie des taxons considérés,
Dans le cas présent, cette distance est plus importante entre tétraploides R et S qu’entre

diploides R et S.

9. Confrontations entre taxons R et S ayant des nombres de chromosomes différents.

A I'issue des croisements réciproques 50 S x 100 R (annexes 4 et 4°, 8 et 8’) on trouve
curieusement des hybrides. Ces plantes sont relativement plus vigoureuses que leurs parents.
Elles sont trés ramifiées et morphologiquement trés semblables entre elles. La barriere
reproductive apparait lors de la floraison. En effet, ces plantes qui possedent 75 chromo-
somes portent des fleurs stériles. Leur pollen est toujours trés mal formé. Les unites 50 5
et 100 R sont donc incapables de donner une descendance hybride fertile. De tels phénomenes
ne sont pas rares dans le monde végétal, la méiose des individus triploides étant forcement
trés perturbée.

Les croisements réciproques 50 R x 100 S (annexes 2 et 2’, 6) ne conduisent jamais
a des hybrides. Dans le cas ot ¢’est un individu 100 S qui est utilisé comme femelle, I'incom-
patibilité vis-a-vis des 50 R se manifeste trés tot par un faible taux de nouaison, et par la
chute précoce des fruits éventuellement formes.

Ces résultats confirment done que les sous-ensembles (ou lignées) R et S sont sépares
par des barriéres reproductives qui apparaissent plus ou moins tardivement selon les éleé-
ments mis en jeu, interdisant actuellement la réalisation d’un hybride RS fertile.

3. Confrontations entre diploides et tétraploides d'un méme sous-ensemble R ou S ( annexes 2
et 2', 4 et 4, 6, 8 et &),

Les croisements réciproques 50 S x 100 Set 50 R % 100 R ne donnent jamais d’hybrides
viables.

Si on considére que dans chaque lignée R ou S les taxons 4 100 chromosomes dérivent
de taxons a 50 chromosomes (De Wer, 1971), on constate que cette évolution s’accompagn®
de la mise en place de barriéres de reproduction trés strictes qui interdisent tout échange
génétique entre diploides et tétraploides d’'un méme sous-ensemble.

D. CONCLUSIONS RESULTANT DE L'ETUDE GENETIQUE

Les différents éléments composant I'espéce P. urinaria ne sont pas tous interfertiles.
Nous avons détecté de nombreuses barriéres reproductives, d’importance variable, que now
avons considérées comme des marques d’éloignement génétique entre taxons. Le'éi.Plus
importantes ont été trouvées entre les unités 50 S, 50 R, 100 S, 100 R. En effet, le hatu®
sexuel existant entre deux quelconques de ces unités, qui se manifeste plus ou moins tard-

vement selon les génotypes mis en présence lors des confrontations, ne permet jamais la
realisation d’'un hybride fertile (Tableau 1).
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Dans ces conditions, chaque unité peut étre assimilée a une espece telle que la définit
Simpson (1961) c’est-a-dire, & un ensemble de populations naturelles, effectivement ou
potentiellement interfécondes, ensemble sexuellement isolé des autres groupes similaires.

Dans les unités 50 S, 100 S, 100 R, les divers taxons sont interféconds ce qui est en
accord parfait avec la définition classique de I'espéce. Dans les 50 R, on distingue 2 groupes
50 R, et 50 R,, morphologiquement distinets, entre lesquels il existe déja un certain éloi-
snement génétique. 11 est probable que la distance génétique qui les sépare ira en s accrois-
sant, et on aboutira a I'isolement sexuel total de ces deux groupes. Cette évolution est déja
trés engagée puisque certains taxons présentent entre eux de fortes barriéres dincompa-
tibihte.

On constate, d’autre part, que I'évolution qui conduit aux phénotypes R ou 5, ol)
ou 100 s’accompagne toujours de la mise en place d’une barriére reproductive importante
permettant aux entités ainsi définies d’évoluer indépendamment les unes des autres (Lui-
NocHET, 1973 ; Avara, 1982).

[l n’en est pas de méme a I'intérieur de chaque umité. Les modifications génétiques
qui conduisent 3 la création de morphotypes, en général assez ressemblants, ne sont pas
corrélées & la mise en place d’obstacles sexuels insurmontables. La confrontation de ces
taxons méne en général & un hybride fertile. Ceci permet la réalisation de nouvelles combi-
naisons génétiques ménageant ainsi d’importantes possibilites d’évolution pour ces plantes.

Enfin, & 'intérieur de chaque population, il n'y a pas de hiatus morphologique 1mpor-
tant. Ceel n’exclut pas I'existence d’éventuelles coupures sexuelles, pouvant étre d’ailleurs
plus ou moins efficaces, montrant que malgré la forte participation de croisements consan-
guins et d’autogamie, il peut exister malgre tout, une certaine variabilité génetique entre
individus d’une méme population (PeriT, 1951 ;: LewontiN & Hussy, 1966 ; LE\'IN.S
& Mac Artaur, 1966 : SeLanper, 1966 ; Doszuansky, 1970). Cette variabihité ne coflfhfxt.
pas & une différenciation morphologique décelable avec les caracteres que nous avons utilisés.

II. DISCUSSION SUR LES DONNEES RESULTANT DE L’ANALYSE
CYTOMORPHOLOGIQUE ET GENETIQUE

A. REVISION SYSTEMATIQUE DE LA SECTION URINARIA WEBSTER

Les diverses observations morphologiques, ainsi que les résultats des confrontations

de taxons que nous avons réalisées, permettent de conclure que I'ensemble des !‘».l‘ant.(js
décrites par les auteurs sous le nom de P. urinaria constitue en fait un complexe déja tres
diversifi¢, actuellement en cours d’évolution. Le centre d’origine de ces plantei COPP@SI’O"fl
u centre de diversification. 1l est clair que les 4 umtes systématiques (50 S, o0 R,'l()()'b,
100 R) précédemment définies a la suite de notre analyse cytomorphologique S(-)-l‘lt. séparées
les unes des autres par d’incontestables solutions de continuité (GuiNocuet, 1973). Chaqu.e
unité correspond alors & la définition classique et biologique de !’espéc.e tf"]!e que la ‘-"0"_9”“
Brigugy (1899-1910), puisqu’elles présentent enire elles une discontinuité morphologique

®l une discontinuité sexuelle. .
Nous avons donc dans cette optique révisé la systematique :
Webster (Rossienor, L., Rossienor, M., Haicour & ProuepAiLLg, 195%).

de la section Urinaria
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Pour cet auteur, P. wurinaria était le type de la section qui comprenait quatre autres
especes ; P. hookeri Muell. Arg., P. arenarius Beille, P. benguetensis C. Robinson et P. socte-
tatis Muell. Arg. Griace & notre étude nous pouvons préciser cette classification en élevant au
rang de sous-sections actuellement monospécifiques P. arenarius Beille et P. benguetensis
C. Robinson (Fig. 1) ainsi que 'entité P. urinaria Webster (sous-section pluri-spécifique).
Nous distinguerons dans cette derniére deux lignées : celle des Radiaires et celle des Spiralés,

sectio:-urinaria Webster

aereulin
011285 -SS

50R
100S 100R 50R1
Pembergeri nov sp. P hookeri Muell Purinaria urinaria
(21 = 100 ) Arg. (20100 ) (2n =50,
. 50S 50R2
P benguetensis P nozerani nov sp. P urinaria nudicarpus P arenarius
C B Rob. (2n =50) ‘2n - 50! Beille
\_._____‘/—______/"

P urinaria L
N ———————————— _———— s e e . 2 A ’

SPIRALES RADIAIRES

Fic. 1. — Premier schéma de filiation des divers taxons de Phyllanthus urinaria étudiés.

D.ans.la hignée des Radiaires nous avons assimilé I'unité 50 R & une espece diplf-"fd.e
P. urinaria l.. comprenant deux sous-espéces, encore génétiquement reliées, P. urinarit
subsp. urinaria (50 R,) et P. wrinaria subsp. nudicarpus (50 R,).

L'umté 100 R correspond a I'espéce P. hookeri (MueLLer, 1863). Quant a I'espece
P. soctetatis, on peut la classer indubitablement dans les Radiaires.

Dans la hignée des Spiralés, 'unité 50 S est appelé P. nozeranii et 'unité 100 S, P. ember-

gert.
B. ANALYSE DE LA FILIATION DES UNITES PRECEDEMMENT DEFINIES

| On peut raisonnablement penser que les 50 S représentent le type primitif d’ou sont
1ssus par polyploidisation des 100 S. Les 50 R sont alors considérés comme des mutants

‘ﬁp I L ——— -

—-’

I I

‘

i
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par rapport aux 50 5, ayant acquis des caractéres nouveaux. Ces taxons 50 R constituent
une branche en pleine évolution qui permet en particulier 'extension de 'espéce hors de
son centre d origine, grice & une souche faisant partie des 50 R, et qui présente un fort
pouvoir colonisateur,

Les 100 R sont assimilés a des autopolyploides issus de I'unité 50 R (50 Ry plus préci-
sement). On peut cependant envisager pour la population P, (100 R), une origine différente,
qui expliquerait la présence simultanée chez elle de caractéres R et S (graines de type
radiaire, fruit ressemblant & celui des Spiralés (Manrton, 1937). Cette population pour-
rait. dériver d’une hypothétique entité 50 RS dont il est possible d imaginer I'existence
éphémeére, puisque nous avons réussi dans de trés rares cas & obtenir des plantes hybri-
des mais stériles entre 50 R, (population P,) et 50 S. Le rétablissement de la fertilité
(GranT, 1971) pourrait étre apparu lors du doublement du stock chromosomique 50 RS —
100 RS (allopolyploidie) (Favarcer, 1967).

En considérant que 50 S représente le type primitif, I'évolution qui méne au 50 R se
manifeste en particulier au niveau du [ruit par la présence soit d’un caractére dominant
(péricarpe de type rugueux mamelonné), soit d’un caractere récessit (péricarpe lisse). Chez
les 50 R, le caractére péricarpe hisse n’apparait que sporadiquement, alors qu’il s’exprime
toujours chez les 50) Ry. A I'intéreur d’'une méme hignée, lorsqu’on passe d'un diploide &
un tétraploide, outre la mise en place de barriéres de reproduction infranchissables, on
observe une atténuation des caractéres du fruit et de la graine. On remarque, de plus, quil
existe chez certains tétraploides radiaires une levée partielle de la barriére de reproduction
vis-a-vis de certains 50 S. Bien qu'ayant des caractéres phénotypiques différents certains
100 R se comportent donc comme des « revertants » vis-a-vis de certains 50 5 (Haicour,

Rossienor, 1,. & Rossienor, M., 1984).

100S (autotétraploide | 4—1. 508 qu.;)lol(je) f 508_: (diploide )
graine avec1petite fovéole qrameé:vecl grande foveole en graine avec 2a 4 foveoles, fruit
ronde. fruit écailleux a peu croissant fruit tres écailleux rugueux mamelonne ( parfois
ecailleux. q q ecallles ou lisse)
P3.P4 P12 P13.P7Pa P10.P8  Pa,P8 Ps Pi.Pi6 P2 P11/P14,P15,55A.538. |

e | LSO RG W e Ry
= ,

W — 7

100RS (allotetraploide) ou 100R(autotetraploide) ~ 100R(autotetraploide)
—____-_‘\f———___—_’

graine sans foveole fruit graine sans foveole, fruit a
beu écailleux ou mamelon- tres nombreux mdmelops
ne a ecailles charnues (P1) saillants ou lisse (P16) .

|

50R2(dihaploide)

graine sans foveole fruit
lisse.non mamelonne

(P6.153A0uB)
‘\_Rz,,

Fic. 2. — Deuxiéme schéma de filiation des divers taxons de Phyllanthus urinaria étudiés.
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Enfin Ihétérogénéité relevée a 'intérieur de 'umité 50 R qui se manifeste a tous les

niveaux de notre étude pourrait s’expliquer si on considére que les populations du groupe

50 R, sont des dihaploides issus de certains 100 R (population Pyg, en particuber).
[Is présentent en effet des caractéres récessifs : fruits lisses, graines sans fovéole (qu

auraient pu apparaitre bien entendu par mutation a4 l'intérieur du groupe 50 R,), mas,
a cela, s’ajoute la levée partielle de la barriére de reproduction vis-a-vis des diploides spi-
ralés et la communication & certains de leurs descendants hybrides d’une vigueur plus ou
moins importante, caractéres que l'on retrouve chez les tétraploides d’ou ils seraent
1ISSUS.

Ces nombreuses hypothéses qui nécessitent d’étre expérimentalement éprouvees nous
ont permis d’établir un schéma de filiation possible et cohérent des différents taxons de
P. urinaria que nous avons étudiés (Fig. 2).

III. ANALYSE DU PHENOTYPE MOYEN DES UNITES SYSTEMATIQUES

Le but de cette analyse est double. Il s’agit, en premier lieu, de confirmer, par une étude
biométrique, la réalité des unités systématiques établies sur la base des résultats précédents.
Il est ensuite de comprendre les mécanismes de spéciation, a 'aide d’une étude de ’évolu-
tion des formes en fonction du climat.

Dans la premiére partie de cet article de synthése, pour distinguer de maniére qual-
tative les divers taxons, nous avons jusqu’a présent utilisé les caractéres suivants : port
genéral des plantes, aspect des feuilles, des fleurs, des fruits et des graines, ainsi que certains
caracteres palynologiques en laison avec la caryologie (Haicour, 1984).

[’étude quantitative comporte plusieurs étapes. Tout d’abord, et ce afin de faire mieux
ressortir les multiples facettes du polymorphisme, un grand nombre de caractéres ont ete
utilisés dont les plus discriminants, pour séparer les unités ou sous-unités systématiques
reconnues, sont, en particulier en ce qui concerne I'appareil végétatif, le nombre et les
dimensiors des feuilles sur les rameaux plagiotropes, la longueur de ces derniéres et de leurs
entre-nceuds, ainst que les dimensions des grains de pollen dans Iappareil reproducteur:
Ensuite, pour la confrontation plus précise génotype-phénotype et pour I’évolution des

S, 3 ces caracte it é nus. lls ont a sté étudiés soit 1solement, SOILE
formes, seuls ces caractéres ont été rete IlIs ont alors été étudiés soit isolément, so1t €F
assoclation.

A. ETUDE DU POLYMORPHISME

r .

Elle a été réahsée a partir de plantes cultivées en essai bloe, & Orsay, en serre trope
calisée.

Lf..’S sujets examinés proviennent soit de semences récoltées pied par pied (en Guyant
francaise et en Cote-d’Ivoire en particulier), soit d’autofécondations réalisées sur des planté
issues de graines, ces derniéres ayant été prélevées en mélange sur différents pieds défﬂs
d’autres territoires explorés (Viét-Nam). Les individus fréres provenant d’un meme pied
constit.uont une famille. Les données de I'analyse biométrique sont traitées soit par |"analyse
de variance et la comparaison de moyennes, soit par 'analyse multivariable.

H_- — P — -—— g - n—

V‘
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1. Variabilité intra-population.

Malgré la forte homogénéité morphologique régulierement constatée dans chaque
population, quelle que soit sa provenance géographique, I'analyse statistique permet de
détecter une certaine variabilité entre individus d’une méme population. Celle-ci se mani-
feste par exemple lors de I'étude de Phyllanthus nord-vietnamiens, par un effet famille
Tableau 2). Cette variation qui est du méme ordre de grandeur que celle qui existe entre les
individus d’une méme famille n"apparait, le plus souvent, que lorsqu’on opére des regrou-
pements de données, c¢’est-a-dire lorsqu’on augmente considérablement la puissance de
loutil statistique. De toute évidence, ces variations intra-population sont trés nettement
inférieures, comme nous allons le voir, & celles relevées entre les populations.

Ces observations montrent donc qu’il doit exister un fort degré d’homozygotie pour les
caracteres étudiés a l'intérieur de chaque population.

2. Variabilité inter-population.

Selon la provenance géographique des différents prélévements, les populations peuvent
étre morphologiquement trés différentes entre elles (Nozeran, BanciLnon-Rossienor &
Haicounr, 1978), donc statistiquement distinctes (Tableaux 2 et 3), ou au contraire, tres
ressemblantes et indiscernables & I'eil nu (Bancinon-Rossienor, Rossienor, Haicour
& Monnravx, 1978 : Haicour, Rossienor, .. & Rossienor, M., 1982).

Cependant, méme dans ce dernier cas, la biométrie permet de détecter des différences
quantitatives, et de caractériser de maniére statistiquement significative les diverses popu-
lations. Dans tous les cas, ce sont des caractéres foliaires (nombre et taille des feuilles assi-
milatrices sur un rameau plagiotrope de rang donné) qui permettent la meilleure distinction
entre les populations et les variations de ces caractéres sont, comme nous le verrons plus
loin, corrélées avec certains facteurs du climat.

En premiére conclusion, il ressort que, pour la plupart des caracteres, sur l’en%ﬁem.l)le
des populations on rencontre une variation & peu prés continue. Clest le cas, en particuler,
de la hauteur des plantes, du diamétre de 'axe orthotrope principal, de la taille des rameaux
plagiotropes, du nombre et des dimensions des feuilles, de la longueur des entre-nmu(.is,
de la taille du pollen... Néanmoins, suite aux diverses combinaisons de ces caractéres d'in-
tensité variable, les populations peuvent apparaitre morphologiquement tres fiifférenlvs.

Par ailleurs, deux notions principales se dégagent de cette série d’observations :

— Un comportement physiologique et un caractere architectural commun peuvent
varacteriser des populations appartenant a des espéces différentes.

— D’autre part, des différences phénotypiques de méme 1mportance peuvent etre
4 . e - s > & . b . . .
observées, ay sujet d’un caractére, aussi bien a I'intérieur d'une espece qu entre deux espéces

histinetes
8. CONFRONTATION GENOTYPE — PHENOTYPE ET EVOLUTION DES FORMES

bi: Le but de cette étude est de déterminer si les unités et sous-unites systematiques eta-
lies sur [a hase de I’étude génétique se retrouvent lors de 'examen du phénotype. Autre-



TaBrLEAU 2 :; Résultats de I"analyse de variance portant sur les mesures de 10 caractéres étudiés chez 7 populations de
Phyllanthus urinaria du Viét-Nam du Nord. (N.S. : pas de différence significative ; * : différence significative au seuil

1-a = 0,95; ** : idem, au seuil 1-x« 0,99 ; *** : idem, au seuil 1-2 = 0,999).
ANOVA Il ANOVA [l |
CARACTERE BLOC EFFET EFFET FAMILLES DANS EFFET EFFET FAMILLES DANS
POPULATION | LES POPULATIONS POPULATION | LES POPULATIONS
———— — —— — — — — —
LONGUEUR DE LA 3k FA. * % N.S.
* & * N.S. * % » | N.S.
AU 3t R.P ' ¥ 5 NS, |
NB. DE FA 3 : : : 'h\"g . ot
AU 3ER.P . *-*- O |
LONGUEUR DELA3EF A o % N.S. |
3 ¥ * » N.S. ® O* » N.S. w
AU SE R. P. ‘ ' ‘ N.S. *
NB.DE FA. F l"
AU 5 R.P ¥ Lk et ", o
LONGUEUR DE LA 36 FA. | | N.S.
AU 7ER.P. | ""' N.S. * n B "~
NB.DE F.A. 2 J’ 3
AU 7E R.P lll'l * R » | * * @
DIAMETRE DU R.O. 7 | |
AU DESSUS DU R.P1 :'n'u - . »
ESUTEUR TOTALE DES R
TYLEDONS A L APEX. - o »
EN FIN D'EXPERIENCE
NB.DAXILLAIRES DEMARRES J
EN FIN D'EXPERIENCE ¥ % W *
NOMBRE DE R.P. ETALES = -
EN FIN D'EXPERIENCE B -

OLT
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TasLEAavu 3 : Comparaison de la moyenne de 10 caractéres étudiés chez 7 populations du Viét-Nam du Nord.

(P1 ......... P8b : appellation des diverses populations ; N.5. : pas de différence significative ; *** : diffé-
rence significative au seuil 1-o = 0,999 ; E.N. : échelle normalisée).

NO DU
CARACTERE ess NSNS s & @ ee e S
ETUDIE N B T L e e R Ty P~ -y S ol Boa i s LONGUEUR M
Pu PiP:P P = OYENNE EN
1491 1567 1573 15.84 19,55 20.45 2230 |
0.0 9.5110.2611.64 58.07 69,34 1000 -— Echelle Normalisee
NSeseses \S. "R " > : s e
ek R PP b e e L T T NB. MOYEN DE FEUILLES
2 —_ - AURPS
11.02 1.24 1167 17.70 13.39 1911 2019
0.02407.09 7 42 25 85 88 .22 100.0 -— E.N.
sees NS s $ & o e N.S. soe
b Tt T v~ i LONGUEUR MOYENNE EN
(3) ._1.1___5;‘:_%____55__________.._P3_'i‘___—§3—> MM DE LA 3¢ FA AURPS
J03 1359 13.73 . 17.24 17.31 18.54
00 8531270 212.%82 76 41 81.31 1000 - E.N
Sss ssssre ese ® & ® s
B il % T e NB. MOYEN DE FEUILLES
14.43 14.89 1563 165.00 17.56 21.35 2978
0.0 299 78110.22 20.38 84.11 100.0 = EN.
NS "o L L PP
e XS~ 1\ T — e LONGUEUR MOYENNE EN
11471163 11.82 12.52 14 44 16.04 16.30
0.0318 6.95 20.87 59.05 90.85 1000 -— EN
;oa‘ 'K E 'TE _N_-§-f . » —— /:0 o‘ NE MOYENDE FEUl[LES
@ P P Pi. BB P."___+_.>P2 AU RP7
= 1584 144 19.28 2051 2 3050 32 66
0.0 9.5] 20.3% 22;?754'5 %03998 87.16 0.0 - EN
:—2,— 000\ s oH L . e N 2R QD!AMETREMUYENDE
(7) __'.’,"_‘*,‘f‘‘___‘,’_E_______P,‘__,'?_______.;.___—-———’P’\P 3 A O PRINCIPAL AU
2.112.19 201 252 2.54 2 68 234 NIVEAU DU RET
0.0 2.40 18.18 45.45 48.05 66.23 1000 = EN.
e e L N.S. " e~ N.S.
B AT ST T R aT i LONGUEUR MOYENNE EN MM
(8) Al  t U DU R.0.PRINCIPAL DES
| 166 48 18144 202.21 20151 222,61 266.44 273.0) COTYLEDONS A L APEX
0.0 14.02 33.53 38.54 52.59 93.66 1000 = EN
I e S TP B~ P NB. MOYEN D AXILLAIRES
B T R N Ty sty INMARBES B P
11.45 1414 14. 23.43 23.54 2193 2987 D EXPERIE
0.0 l:OUS 1491% 48.86 55 .80 89.71 100.0 == EN
- " e s e N.S. NS. NS N-i\
K P — B TR o — NB. MOYEN DE RP ETALES
(T, T T ) L L L, D M i eeralpmanyip--  C 11N D EAPERINGE
166 | 1939 1972 1980 2007 20 45
°°C? 5'28720 7) 88 BOA4B27689.92 1W0.0 — EN.

ment dit les différences génétiques constatées correspondent-elles & des expressions phéno-
'Ypiques différentes ?

1. Etude de I'appareil reproducteur : le pollen.

| Comme nous I’avons déja énoncé, les dimensions du grain de pollen, telles que les
Caractérisent Vax per Pruym & Hipeux (1977) et Hipeux (1977), sont des caractéres
discriminants, 1] s'agit de la relation 1/L, | représentant le diamétre équatorial, L la lon-
g“e}"‘ de I'axe po]aii‘e. .a méthode des ellipses de conhiance appliquée a ces mesures est
Sufisamment efficace pour caractériser les lignées Radiaires et Spiralés (sauf chez les tetra-
Ploides cause du manque d’observations concernant les Radiaires), pour juger du niveau
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de ploidie (Husac, 1972) et de la séparation des espeéces (VAN pEr Prum & Hipeux, 1977
et b) chez les diploides.

2. Etude de l'appareil végétatif.

a) Le nombre moyen de feuilles sur le 7% rameau plagiotrope.

Une analyse statistique basée sur 'analyse de variances et la comparaison des moyennes
montre que ce nombre est en général plus élevé chez les Radiaires que chez les Spirales
(Rossienor, L., Rossienorn, M., Haicour & PiguepaiLie, 1984).

Alors que chez les Spiralés ce caractére ne permet pas de séparer les tétraploides des
diploides, chez les Radiaires 2 groupes peuvent étre isolés : I'un comprenant les 50 R,
"autre les 100 R et les 50 R,.

lLa comparaison du nombre moyen de feuilles d’une part chez 50 R, et 100 R, d autre
part chez 50 S semble donc confirmer I'interprétation émise lors de I'étude génétique, selon
laquelle P. urinaria subsp. nudicarpus dériverait d’'un 100 R, et semble indiquer également
la nature révertante du groupe 50 R, + 100 R, vis-a-vis du 50 S.

b) Dimensions des feuilles. Relation entre la longueur de la feuille et celle de I’entre-neeud.
Relation entre la longueur du rameau plagiotrope et le nombre de feuilles.

L’analyse diseriminante basée sur les dimensions des feuilles (valeur moyenne de la 5
et 10€ feuille du 7€ rameau plagiotrope) permet également de noter que, pour une longueur
de feuille donnée, la largeur est plus faible chez les Radiaires que chez les Spiralés. En d autres
termes, les feuilles des Radiaires sont relativement plus étroites que celle des Spirales.
Une iformation supplémentaire est révélée par cette étude : ¢’est I'existence de sous-unites
ou « formes » & I'intérieur des lignées. On constate, en effet, qu’il y en a deux chez les Spr-
ralés : une & petites feuilles, une a feuilles moyennes et trois chez les Radiaires : une & petites
feuilles, une a feuilles moyennes et une & grandes feuilles.

Ces sous-unités ou « formes » sont confirmées par I'examen de deux relations : celle
de la longueur de la feuille assimilatrice du rameau plagiotrope en fonction de la longueul
de I'entre-nceud et celle de la longueur du rameau plagiotrope en liaison avec le nombre
de ses feuilles assimilatrices. Il ressort, d’autre part, que la longueur de 'entre-nceud est €n
moyenne plus grande chez les Spiralés que chez les Radiaires et que la longueur du rameat
plagiotrope est proportionnelle au nombre de ses feuilles. On peut remarquer que la distrr-
bution de ce dernier caractére est trés étalée chez les Radiaires, en particulier chez ceux
dotés de 50 chromosomes, ce qui refléte, une fois de plus, 'hétérogénéité de cette entite.
Pour les individus dont les rameaux plagiotropes ont moins de 20 feuilles étalées, la longueur
de ces rameaux est en moyenne plus grande chez les Spiralés que chez les Radiaires, ¢
étant la conséquence de la particularité signalée ci-dessus au sujet de I'entre-nceud. Seuls

les Radiaires présentent des rameaux plagiotropes ayant plus de 20 feuilles étalées el dont
la longueur est supérieure &4 70 mm.

C. — DISCUSSION

y < . - » - ’
[ ’analyse des caractéres visibles du phénotype corrobore parfaitement les résultals
T, » ’ » » . » ’ ' .
de I'étude génétique et la classification adoptée sur la base des barrieres de repmductw"

T e —
——— —
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Elle permet, de plus, d’aller plus loin dans la connaissance de la variabiité & 'intérieur
des unités systématiques reconnues (espéces et sous-espeéces). Les sous-unités établies se
différencient les unes des autres par un certain nombre de caractéres associés, en particulier
par les dimensions des feuilles du rameau plagiotrope et par la longueur de I'entre-nceud,
la longueur du rameau plagiotrope et le nombre de ses feuilles.

L'une de ces sous-unités qui comprend les populations Radiaires a grandes feuilles,
en particulier celles « introduites » en Guyane francaise et en Cote-d’ Ivoire, a déja fait 'objet
d'une analyse sur la sélection naturelle des formes par le climat. Il y a, chez ces plantes, un
systeme de régulation aux facteurs climatiques qui se fait, & partir d'une architecture
correspondant au minimum d’entropie, par un réajustement de la surface des feuilles des
rameaux plagiotropes et de leur nombre. Ce qui est conservé, c'est la surface assimilatrice
totale de la plante, ce qui est rectifié c’est la surface foliaire relative du systéme couple,
feuille—entre-nceud, par 'intermédiaire de la variation des dimensions foliaires, la taille
de 'entre-nceud restant pratiquement constante.

Dans la deuxiéme sous-unité ficurent des populations vietnamiennes a feuilles moyennes
dppartenant aux deux lignées : Radiaires (R) et Spiralés (S). Chez elles, 1l semble exister
un deuxiéme mécanisme chez lequel la rectification de la surface foliaire relative du systeme
couplé feuille—entre-nceud se fait par 'intermédiaire de la longueur de 'entre-neeud qui
seule varie, les dimensions de la feuille restant & peu prés constantes. A un long entre-
neeud, correspond une petite surface foliaire relative et vice versa. £

| Dans ce cas, comme dans le cas précédent, il v a conservation de la surface assimila-
trice totale de la plante. L

La troisiéme sous-unité est également constituée de populations vietnamiennes Radiaires
¢t Spiralés. Ce sont des taxons & petites feuilles qui paraissent dépourvus de systéme regu-
]ate}xr. En effet, lorsqu’ils ne sont pas placés dans leurs conditions habituelles d’fzxi.sten.ce,
les individus qui les composent deviennent plus ou moins chétifs : 1l v a alors dlmmutl.on
4 la fois de leur taille, de celle des entre-nceuds et de celle des feuilles sur les rameaux Plagno-
trO.PeS. Ce sont les populations les plus sensibles aux variations écologiq.u(fs du mtl}@ﬂ, ce
1" exphquerait en partie leur absence hors des limites du centre d’origine. A .lmv?.rse
¢est probablement griace a4 leur systéeme de régulation particuliere ment pex:fectlonne et
ef,ﬁc?c‘e que certaines populations de la sous-espéce 50 R; ont pu migre.r loin du centre
Torigine et coloniser diverses contrées en particulier d’Aménque et d’Afrnque.

IV. — CONCLUSIONS GENERALES

urinaria L. est un exemple de diffu-

La plasticité morphologique et écologique du P. . . |
au sujet du Jaswone crispa

adaptive au méme titre que celle citée par KUPFER (1981) e
(P')“"'et) Samp. largement représentée dans le domaimne ibéro-nfagh"eb'e"' ,

Dans cette étude, 'auteur posait la question de savoir « si le p(?.ly.morphlsrm’a et la
$ouplesse écologique sont concomitants ou indépendants de la polyploidie ou en d z}utr?s
tef'mes, st la polyploidisation était un mécanisme propre a accélérer la sPéC'at‘Of‘- D apres
lui, et i P’on se référe aux caracteres trés tranchés des taxons diploides, « I'essentiel du gra-

dient morphologique est déja réalisé au niveau diploide ».

810n
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Tout en confirmant cette opinion, notre étude donne des éléments de réponse a deux
autres questions.

1) Le mécanisme de spéciation a-t-il été le méme aux différents niveaux taxonomiques
(lignées, espéces, sous-espéces, races) !

Il nous semble évident qu’au niveau infraspécifique, ce sont des phénomeénes lents et
progressifs qui assurent la transformation du pool génique commun (Doszuansky, 1932,
1970 ; Simpson, 1944).

Pour qu’une espéce se crée il est nécessaire que le flux génique qui connecte les diffé-
rents individus soit interrompu (Mavr, 1963 ; Avara, 1932). Il peut s’agir :

— Soit d’une barriére physique qui isole une population ou un ensemble de popula-
tions. C’est le cas actuellement pour celles de Guyane et de Cote-d’Ivoire (diploides 50 K,
de la race & grandes feuilles), du Venezuela et du Congo (dipleides 50 R, de la race & femlles
moyennes). La forme du Congo se distingue par une divergence concernant la longueur des
entre-nceuds des rameaux plagiotropes, lesquels sont excessivement petits pour le nombre de
feuilles.

— Doit d'un 1solement sexuel. Une forme de spéciation rapide (LEwWONTIN, 1974 ;
Waire, 1978) ou spéciation saltatrice (Guinocuer, 1973 ; Avara, 1982), peut intervenir

en effet lors d'un changement du mveau de ploidie. Dans ce cas I'isolement n’est pas réalise
par une barriére physique mais par une barriére de reproduction.

Une autre forme de spéciation a des conséquences brutales, se traduisant par un change-
ment de tendance évolutive. Ce sont par exemple les différences constatées entre les deux
hgnées Radiaires et Spiralés. On passe d’un type d’architecture & un autre, correspondant,
trés certainement, & un changement de physiologie : plantes dont les rameaux plagiotropes
ont des entre-nceuds relativement grands et un petit nombre de feuilles ovales-arrondies
chez les Spiralés, cédant la place, dans la phase « colonisatrice » de 'espéce collective, a des
plantes dont les rameaux plagiotropes ont des entre-nceuds relativement courts et un grand
nombre de feuilles ovales-allongées (étroites).

[1'y a un hiatus important entre ces directions évolutives et non progression des formes,
ce qui laisse penser que la différenciation S — R est apparue brusquement. Nous assii®

lerons ce phénomeéne & ce que Grant (1971) appelle une spéciation quantique et qui est un
des mécanismes de la micro-évolution.

2) La dermiére question qui se pose est : quel est (ou quels sont) les mécanismes qui per
mettent le maintien du polymorphisme ?

— Au miveau infraspécifique.

: " , vsteme
La comparaison des groupes de plantes possédant ou ne possédant pas de byStel.nt
régulateur, et les barriéres de reproduction, nous incitent & croire que le phénoméne de rej°

ou effet maternel, est la premiére barriére permettant I'isolement de la population — rage.

Il y aurait d’abord eu sensibilisation de la population d’une race donnée par intercrolst |

Vs 2 i , : ' A1 o1e
ment avec des individus d’une autre race entrainant une série de ratés. Le rejet « d ongt
maternelle » se présente donc comme un systeme de trmage, propre a faire |’ économie
pertes éventuelles, et done conservateur de 'équilibre d’une population — race.

:m — e, — —
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— Au miveau spécifique.

D’apres la défimtion méme que nous avons utilisée pour l'espece, la diversité de ces
unités est maintenue par la présence de barriéres sexuelles infranchissables.

En résumé, nous dirons que le complexe P. urinaria est trés diversifie. Sa spéciation
de type sympatrique au Viét-Nam est trés originale. On distingue actuellement 4 espéces
50 8, 100 S, 50 R, 100 R) morphologiquement distinctes et génétiquement 1solées ainsi
que 2 sous-espeéces encore en voie de diversification dans la sous-section Urinariae.

P. urinaria subsp. urinaria, chez qui les mécamsmes régulant la surface fohaire en
fonction des caractéristiques climatiques sont trés perfectionnés, possede un avantage
colonisateur certain.

[’ensemble des phénomeénes d’évolution par saut ou par transformations graduelles,
la présence de barriéres reproductrices d’intensité variable, le mode de reproduction de ces
plantes ainsi que la sélection par le climat dans chaque portion de la niche écologique des
génotypes les plus performants, permettent d’expliquer la structure du complexe P. urinaria
tel qu’il se présente dans la nature.

[’étonnante diversité des morphotypes de ce complexe ainsi que les rapports généti-
ques qui existent entre eux font de cette plante un excellent matériel pour la compréhen-
sion des phénoménes de spéciation. En outre, au travers des divers types d'incompatibilité
qu se manifestent entre populations, P. wrinaria ouvre la voie d’une maniére originale
sur les possibilités d’analyse biochimique et génétique des différentes étapes de la morpho-

genese des végétaux supérieurs.
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